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摘要 : 【目的 ] 咽 下 腺 (hypopharyngeal gland) 是 蜜蜂 重要 的 外 分 六 腺 ,是 工蜂 合成 和 分 沁 蜂 王浆 的 
主要 腺 体 。 本 研究 的 目的 在 于 了 解 中华 蜜 蜂 Apis cerana cerana 工蜂 咽 下 腺 的 胚 后 发 育 特 点 。【 方 
法 】 通 过 组 织 形态 学 .BrdU 免疫 组 织 化 学 和 TUNEL 细胞 凋 亡 检测 等 技术 ,对 中 华 蜜蜂 工蜂 咽 下 腺 
的 胚 后 发 育 过 程 及 组 织 结构 特 点 进行 了 比较 研究 。【 结果 】 中 华 蜜 蜂 工 蜂 的 咽 下 腺 起 源 自 预 肾 阶 
段 口 器 内 壁 的 陷入 ,细胞 分 裂 活动 的 高 峰 期 集中 在 肾 发 育 的 前 3 d, 随 后 分 裂 细 胞 数 减 少 ,并 一 直 持 
续 到 肾 发 育 的 第 7 天 左右 结束 ;分 沁 腺 泡 的 出 现 大 约 在 肾 发 育 的 第 5 天 。 到 肾 发 育 的 末期 , 咽 下 腺 
已 基本 形成 ,但 是 没有 发 育 完全 ;哺育 蜂 的 咽 下 腺 高 度 发 育 ,分 沁 活 动 旺盛 ;采集 蜂 的 咽 下 腺 中 有 许 
多 分 沁 细 胞 凋 亡 。[【 结论 ] 本 研究 揭示 了 中 蜂 工 蜂 咽 下 腺 胚 后 发 育 过 程 中 细胞 增殖 和 凋 亡 的 模式 ， 
为 昆虫 咽 下 腺 的 发 育 和 功能 研究 提供 了 一 定 的 理论 依据 。 
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Cell proliferation and programmed cell death in the hypopharyngeal 
gland of Apis cerana cerana ( Hymenoptera: Apidae) workers during 


postembryonic development 

LI Zhao-Ying, YU Hong-Mei, SUN Yan, SUN Jing (Life Science and Food Engineering College, 
Shaanxi Xueqian Normal University, Xi’ an 710061, China) 

Abstract: [Aim) The hypopharyngeal gland of honeybee is responsible for secreting royal jelly. This 
study aims to understand the postembryonic development of the hypopharyngeal gland of workers of the 
Chinese honeybee, Apis cerana cerana. [ Methods 】 The postembryonic developmental process and 
structure characteristics of the hypopharyngeal gland of A. ¢. cerana workers were comparatively studied 
by using histological, 5-bromo-2-deoxyuridine (BrdU ) incorporation and the terminal deoxynucleotidyl 
transferase mediated dUTP nick end labeling (TUNEL) techniques. 【 Results 】The results showed that 
the hypopharyngeal gland of A. ¢. cerana workers js originated from evaginations of the dorsal portion of 
the mouthpart during the prepupal stage，and extensive proliferation in the hypopharyngeal gland is 
detected only in the first three days of pupal development. Proliferative nuclei disappear on the 7th day of 
pupal development. The acinis divide on the Sth day of pupal development. In late pupae, the acinis of 
hypopharyngeal gland form but has not grown to full size. The hypopharyngeal gland is highly developed 
in _ nursing workers. Programmed cell death ( PCD ) predominates in older foraging workers. 
【 Conclusion】This study reveals the cell proliferation and apoptosis pattern of the hypopharyngeal gland 
of A. ¢. cerana workers during postembryonic development, providing an essential foundation for studying 
the development and function of insect hypopharyngeal gland. 
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咽 下 腺 (hypopharyngeal gland) 又 称 王 浆 腺 
(jelly gland) 营养 腺 (food gland) ,是 蜜蜂 合成 .分 
泌 蜂王 浆 的 主要 腺 体 。 它 是 位 于 工蜂 头 腔 内 的 一 对 
高 度 盘 绕 的 葡萄 状 腺 体 ,一 端 连 于 口 片 侧 角 , 另 一 端 
游离 。 每 条 咽 下 腺 由 一 根 分 泌 管 和 数 百 个 腺 泡 
(Cacini) 组 成 ,而 每 个 腺 泡 又 是 由 数 个 分 泌 细 胞 聚集 
而 成 。 每 个 分 泌 细 胞 都 发 出 胞 内 管 ( intracellular 
tubule) , 胞 内 管 盘 绕 在 细胞 核 周围 ,收集 分 废物 ,后 
延伸 成 胞 外 管 (extracellular tubule ) ,许多 分 泌 细 胞 
的 胞 外 管 平行 排列 , 同 分 泌 管 (secretory duct) 相连 
(Snodgrass ，1956 ) 。 

咽 下 腺 从 肾 发 育 早期 开始 分 化 ,到 7 日 龄 左右 
腺 泡 已 基本 形成 ,但 是 到 羽化 时 还 未 发 育 完全 ,直到 
成 蜂 出 巢 , 咽 下 腺 才 逐 渐 发 育成 熟 。 工 蜂 取 食 的 营 
养 物质 经 此 腺 体 转化 成 蜂王 浆 , 通 过 导管 分 泌 到 口 
器 外 , 饲 喂 蜂 王 以 及 蜂王 、 工 蜂 和 雄 蜂 的 幼虫 ; 而 到 
工蜂 出 梨 采 集 时 , 随 着 蜡 腺 的 发 育 , 咽 下 腺 分 泌 蜂 王 
浆 的 机 制 被 抑制 ,逐渐 萎缩 退化 , 转 而 分 泌 其 他 的 蛋 
白质 和 酶 类 ( Deseyn and Billen, 2005 ) 。 

对 昆虫 咽 下 腺 形态 结构 以 及 功能 特点 ,国内 外 
学 者 进行 了 许多 研究 。 杜 芝兰 和 张 宗 炳 (1984 ) 对 
中 华 蜜蜂 hpis ceranrae( 下 称 " 中 蜂 ”) 成 年 工蜂 咽 下 腺 
细胞 的 超 微 结构 进行 了 观察 ,描述 了 咽 下 腺 细胞 中 
各 种 细胞 器 的 形态 特征 。 韩 胜 明 (2002 ) 对 意大利 
蜜蜂 Apis mellijfera( 下 称 “ 意 蜂 ” ) 咽 下 腺 的 形态 结构 
进行 了 研究 ,结果 显示 ,工蜂 随 其 职能 分 工 不 同 , 营 
养 腺 的 形态 结构 有 相应 的 变化 。 马 卫 华 等 (2012 ) 
对 意 蜂 成 年 工蜂 咽 下 腺 的 显 微 和 超 微 结 构 进 行 了 观 
察 ,并 对 咽 下 腺 内 部 的 细胞 类 型 及 其 功能 进行 了 描 
述 。Deseyn 和 Billen(2005 ) 研究 了 意 蜂 工蜂 咽 下 腺 
的 组 织 形态 和 超 微 结构 ,描述 了 咽 下 腺 分 泌 细 胞 的 
分 泌 周 期 以 及 不 同 周期 内 细胞 的 形态 变化 特点 。 
Suwannapong 等 (2010) 比较 了 意 蜂 和 中 蜂 不 同 工 种 
工蜂 咽 下 腺 的 组 织 结构 ,发 现 蜜蜂 咽 下 腺 的 发 育 同 
年 龄 密切 相关 ,哺育 蜂 的 咽 下 腺 明显 大 于 守卫 蜂 和 
采集 蜂 ; 而 意 蜂 的 咽 下 腺 蛋白 储存 要 高 于 中 蜂 。 
Cruz-Landim 和 Mello(1967 ) 通过 对 无 刺 蜂 Melipona 
quadrifasciata anthidioides 头 部 腺 体 的 研究 显示 , 咽 
下 腺 从 肾 早 期 开始 发 育 , 它 源 自 咽 腹 前 侧 体 壁 的 内 
陷 , 胞 内 管 和 胞 外 管 由 管 壁 细胞 分 化 而 来 。Elaidy 
(2014) 对 意 蜂 工蜂 咽 下 腺 的 超 微 结构 进行 了 比较 
研究 ,结果 显示 ,羽化 3 d 后 的 工蜂 ,分 泌 细胞 胞 质 
均匀 ,没有 分 泌 活 动 ;9 d 时 , 胞 质 分 化 并 出 现 分 洲 
物 ;21 d 时 ,分 泌 活 动 最 旺盛 。 对 蜜蜂 咽 下 腺 发 育 
















































































































































































状况 的 研究 主要 集中 在 不 同 工 种 的 成 年 工蜂 , 而 其 
肾 期 的 发 育 特点 未 见报 道 。 

大 量 研究 显示 ,昆虫 在 胚 后 发 育 过 程 中 组 织 结 
构 存 在 程序 性 细胞 死亡 (programmed cell death ， 
PCD) (Bowen et al.，1996; 史 艳 霞 等 ,2009; 李 兆 
英 , 2011) 。 丽 量 Calliphora vomitoria 幼虫 退化 的 唾 
液 腺 细胞 显示 了 空 泡 . 肿 胀 等 凋 亡 特征 (Bowen et 
al., 1996)。 意 蜂 工蜂 从 5 龄 幼虫 到 预 晴 的 发 育 阶 
段 , 分 泌 细胞 出 现 了 空 泡 化 以 及 胞 核 固 缩 、 胞 质 释 放 
等 细胞 凋 亡 的 典型 特征 (Silva-Zacarin et al., 2007 ) 。 
工蜂 从 哺育 蜂 到 采集 蜂 的 职能 转换 过 程 中 , 咽 下 腺 
体积 缩小 ,分 泌 细胞 内 部 出 现 空 泡 等 细胞 凋 亡 特征 ， 
同时 伴随 有 高 水 平 的 自 噬 和 由 酸性 磷酸 酶 引起 的 细 
胞 水 解 活动 (Silva de Moraes and Bowen, 2000)。 

本 研究 通过 形态 解剖 、BrdU 免疫 组 织 化 学 (5- 
bromo-2-deoxyuridine incorporation，BrdU ) 以 及 原 位 
末端 转移 酶 标记 (terminal deoxynucleotidyl transferase 
mediated dUTP nick end labeling，TUNEL ) 细胞 凋 亡 
检测 等 技术 ,对 中 华 蜜蜂 Apis cerana cerana 工蜂 咽 
下 腺 的 豚 后 发 育 过 程 及 组 织 结构 特点 进行 了 比较 研 
究 , 为 咽 下 腺 的 发 育 及 分 泌 机 理 的 研究 提供 一 定 的 
理论 证 据 。 










































































1 材料 与 方法 


1.1 实验 材料 

实验 所 用 的 中 华 蜜蜂 4. c， cerana 肾 及 成 虫 均 
采 自 秦岭 大 峪 中 华 蜜 蜂 养 殖 基地 , 随机 选取 中 蜂 蜂 
群 1 群 ,提取 划 脾 ,采集 预 肾 ( prepupa, PP) 及 各 发 
育 阶段 晴 (pupa, P) (1 -9 日 龄 晴 ,， 分 别 记 为 Pl - 
P9) ,其 中 PP, P1，P3(P5 各 5 头 ,P2 和 P8 各 4 头 ， 
P6, P7 和 P9 各 3 头 。 哺 育 蜂 直接 从 梨 脾 上 捕获 , 采 
集 蜂 为 梨 门 口 采集 归 和 集 携带 花粉 的 工蜂 ,其 中 哺育 蜂 
10 头 , 采 集 蜂 6 头 。 
1.2 苏 木 精 - 伊 红 染色 ( hematoxylin-eosin staining ， 
HE 染色 ) 组 织 化 学 方法 

中 华 蜜蜂 哺育 蜂 、 采 集 蜂 各 5 头 的 头 部 ,多 聚 甲 
醛 4% 固定 过 夜 。 梯 度 酒精 脱水 ,二 甲 共 透明。 石蜡 
包 埋 ,横向 连续 切片 ,切片 厚度 5 ~7 pm, 切 片 被 于 涂 
有 多 聚 赖 气 酸 的 载 玻 片 上 , 烘 干 备 用 。 切 片 脱 蜡 后 复 
水 ,HE 染色 ,OLYMPUS( BX51) 显微镜 观察 拍照 。 
1.3 BrdU 免疫 组 织 化 学 方法 
1.3.1 BrdU 挨 和 处理: 取 中 华 蜜蜂 工蜂 的 预 晴 、 
1-9 日 龄 师 和 成 虫 活 体 各 3 ~5 头 , 从 头 部 触角 基 
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部 注射 约 3 pL 浓度 为 25 mg/mL 的 BrdU ( B9002， 
Sigma) , 挫 入 时 间 为 8 h。 
1.3.2 BrdU 免疫 组 织 化 学 染色 :将 BrdU 处 理 过 的 
预 晴晴 和 成 虫 取 头 部 ,4% 多 聚 甲醛 4% 固定 8 h。 
70% , 80% , 90% , 95% 和 100% 梯度 酒精 脱水 , 石 
蜡 包 埋 , 横 向 连续 切片 ,厚度 为 7 pm。 切片 被 于 涂 
有 多 到 赖 氨 酸 的 载 玻 片上 , 烘 干 备用 。 

切片 用 二 甲 茶 脱 蜡 , 入 梯度 酒精 复 水 ;抗原 修 
复 ,磷酸 盐 绥 冲 液 (phosphate buffered saline, PBS) 
洗 3 次 ;3% 过 氧化 氧 封 闭 内 源 性 酶 10 min, Tris-HCl 
缓冲 液 (Tris-HC] buffered saline，TBS ) 洗 3 次 ; 滴 加 
正常 山羊 血清 封闭 液 ,37%C 30 min; 滴 加 小 鼠 BrdU 
单 克隆 抗体 (1/200) (ab8039，ABCAM ) , 湿 盒 中 4%C 
孵育 过 夜 ,PBS 洗 3 次 。 滴 加 生物 素 化 山羊 抗 小 鼠 
IgG,37%C 120 min, PBS 洗 3 次 ; 滴 加 过 氧化 物 酶 
37 忆 0 屠 育 30 min,PBS 洗 3 次 ;二 氨基 联 苯胺 (3, 3 - 
diaminobenzidine，DAB ) 显 色 后 镜 检 ,中 性 树胶 封 
片 ,Nikon 数码 显 微 成 像 系统 (DS-5M) 拍 照 。 

阴性 对 照 以 PBS 代替 一 抗 ,其 余 步 又 同上 。 
1.4 TUNEL 原 位 细胞 凋 亡 检测 

切片 用 二 甲 茶 脱 蜡 ,入 梯度 酒精 复 水 ;复合 消化 
液 (和 蛋白酶 K- 胃 蛋白酶 )37% 孵育 20 min,PBS 洗 2 
次 ; 滴 加 新 鲜 配 制 的 TUNEL 反应 混合 溶液 
(Roche) , 湿 盒 中 37% 孵育 60 min,PBS 洗 3 次 ; 滴 
加 转化 剂 POD ,37% 孵育 30 min,PBS 洗 3 次 ;DAB 
显 色 后 镜 检 ,中 性 树胶 封 片 , Nikon 数码 显 微 成 像 系 
统 (DS-5M) 拍 照 。 

明 性 对 照 以 不 含 末端 脱氧 核糖 核酸 转移 酶 的 核 
苷 酸 混合 液 代 替 TUNEL 反应 混合 溶液 。 
1.5 数据 分 析 

利用 TSView 7 图 像 分 析 软 件 测 量 腺 泡 直 径 、 分 
泌 细 胞 以 及 细胞 核 的 大 小 ;利用 Excel 计算 平均 值 
及 标准 误 。 





















































2 结果 


2.1 中 华 蜜蜂 咽 下 腺 的 胚 后 发 育 

中 蜂 咽 下 腺 的 发 育 是 从 预 晴 (PP) 开始 的 。 在 
预 师 期 , 口 右 背 侧 体 壁 内 陷 , 咽 下 腺 开始 分 化 ,细胞 
分 裂 活 跃 ( 图 1: A) ;同时 ,在 细胞 增殖 活跃 的 部 位 ， 
TUNEL 标记 显示 有 部 分 的 细胞 凋 亡 (图 1: B)。 到 
晴 发 育 的 早期 (P1) ,可 明显 看 到 由 口 器 体 壁 内 陷 形 
成 的 2 个 长 赛 ,中 壁 细胞 快速 地 分 裂 增殖 (图 1: 
C) ,内 侧 的 细胞 略 呈 长 柱 形 ,外 侧 的 细胞 较 圆 (图 1: 



































D) ;这 时 咽 下 腺 圳 长 为 499.0 +36.9 pm。 肾 发 育 
的 第 2 天 (P2) ,细胞 继续 快速 分 裂 , 咽 下 腺 的 宫 已 
延伸 至 咽 ( 图 1: 下) ;TUNEL 标记 显示 了 在 细胞 增 
殖 活跃 的 区 域 只 有 少数 的 细胞 凋 亡 (图 1: F)。 肾 
发 育 的 第 3 天 (P3), 咽 下 腺 吉 已 延伸 到 咽 的 侧面 ， 
并 有 向 颜面 外 侧 延 伸 的 趋势 (图 1: G) ; 守 壁 由 多 层 
圆 球形 的 细胞 构成 ,并 且 不 再 光滑 ,开始 出 现 皱 袜 弯 
曲 (图 1: H) ;TUNEL 标记 的 阳性 细胞 依然 存在 (图 
1: IT) 。 此 时 咽 下 腺 宫 长 为 670.0 +41.5 pm。 肾 发 
育 的 第 4 天 (P4) , 咽 下 腺 已 延伸 至 颜面 部 的 侧面 ， 
并 离散 成 几 个 喜 ( 图 1: 了) ; 赛 内 侧 的 细胞 狭长 形 ， 
垂直 于 圳 腔 , 没 有 细胞 分 裂 ;外 侧 细胞 略 呈 椭圆 形 ， 
仍然 有 许多 细胞 在 分 裂 (图 1: 和 )。 到 师 发 育 的 第 
5 天 (P5 ) , 咽 下 腺 才 已 经 离散 ,常常 数 个 细胞 聚集 在 
一 起 形成 一 篮 一 篮 的 分 泌 单 位 腺 泡 ( 图 1: 工 ) ， 
直径 为 50.0 +4.3 pm; 胞 内 管 和 胞 外 管 已 形成 , 儿 
个 胞 外 管 联合 在 一 起 形成 分 泌 管 ;此 阶段 仍 有 细胞 
在 分 裂 (图 1: M) 。 到 晴 发 育 的 第 7 天 (P7) ,只 剩 下 
个 别 的 细胞 还 在 分 裂 ( 图 1: N)。 到 晴 发 育 的 末期 
(P8) ,细胞 分 裂 活动 停止 , 咽 下 腺 已 基本 形成 ; 腺 泡 
的 大 小 没有 变化 ;细胞 核 大 ,染色 质 浓缩 (图 1: 0) 。 
2.2 中 华 窗 蜂 成 年 工蜂 咽 下 腺 的 发 育 

刚 羽 化 出 房 的 工蜂 , 每 个 腺 泡 仍 由 数 个 细胞 聚 
集 而 成 ,体积 同 晴 发 育 末 期 没有 太 大 变化 ,为 50.1+ 
5.7 hm( 图 2: A) ;分泌 细胞 较 小 , 圆 球形 ,直径 为 
18.0+3.0 pm, 胞 核 大 ,染色 质 浓 缩 ;分 泌 管 中 没有 
分 泌 物 (图 2: B, C)。 随 着 工蜂 日 龄 的 增加 , 腺 泡 
的 体积 逐渐 增 大 并 饱满 起 来 (图 2: D); 胞 核 变 大 ， 
染色 质 浓 缩 , 胞 质 强 嗜 碱 性 ; 胞 质 中 开始 出 现 小 泡 ; 
胞 内 管 和 胞 外 管 明显 ;分 泌 管 中 出 现 分 泌 物 (图 2: 
EE, 下 ) 。 此 时 咽 下 腺 腺 泡 的 直径 为 87.0+ 上 13.9 um， 
分 泌 细 胞 的 直径 为 32.2 +2.4 num。 成 熟 的 哺育 蜂 ， 
咽 下 腺 高 度 发 育 ,但 是 处 于 尖 腔 不 同 部 位 的 腺 泡 的 
发 育 状 况 存 在 差异 :靠近 口 器 的 腺 泡 的 体积 明显 大 
于 上 部 以 及 顶部 的 腺 泡 (图 2: G) ,最 大 的 直径 可 达 
到 200 km 左右 ,分 泌 细 胞 的 直径 可 达到 约 60 pm; 
这 些 分 泌 细 胞 中 充满 了 大 小 不 一 的 职 泡 , 胞 核 小 , 常 
党 被 挤 在 细胞 的 边缘 (图 2: 了) ;而 中 部 及 上 部 的 细 
胞 则 胞 核 较 大 , 胞 质 中 的 圳 泡 少 而 小 ; 腺 泡 直 径 为 
103.5+9.2 pm, 分 泌 细 胞 的 直径 约 为 55.0 上 5.7 pm 
(图 2: H) 。 成 熟 的 采集 蜂 腺 泡 的 数量 变 少 ,体积 变 
小 ;分 泌 细胞 之 间 的 间 院 增 大 ;细胞 皱 缩 , 胞 膜 损 坏 ， 
胞 质 中 有 大 量 的 空 泡 ,一 些 细胞 的 胞 核 破碎 (图 2: 
J) ;TUNEL 标记 显示 了 大 量 的 细胞 凋 亡 (图 2: K)。 
































































































































1082 昆虫 学 报 Acta Entomologica Sinica 59 卷 





i 


Fo Vo 





图 1 中 华 蜜蜂 工蜂 咽 下 腺 的 胚 后 发 育 
Fig. 1 Postembryonic development of hypopharyngeal gland of Apis cerana cerana worker 

A: BrdU 标记 工蜂 预 肾 的 咽 下 腺 BrdU-labeled hypopharyngeal gland of prepupa; B: TUNEL 标记 工蜂 预 肾 的 咽 下 腺 TUNEL-labeled hypopharyngeal 
gland of prepupa; C, D: BrdU 标记 工蜂 1 日 龄 师 的 咽 下 腺 BrdU-labeled hypopharyngeal gland of 1-d-old pupa; EE: BrdU 标记 工蜂 2 日 龄 师 的 咽 下 
腺 BrdU-labeled hypopharyngeal gland of 2-d-old pupa; F: TUNEL 标记 工蜂 2 日 龄 晴 的 咽 下 腺 TUNEL-labeled hypopharyngeal gland of 2-d-old 
pupa; G, H: BrdU 标记 工蜂 3 日 龄 师 的 咽 下 腺 BrdU-labeled hypopharyngeal gland of 3-d-old pupa; I: TUNEL 标记 工蜂 3 日 龄 师 的 咽 下 腺 
TUNEL-labeled hypopharyngeal gland of 3-d-old pupa; J, K: BrdU 标记 工蜂 4 日 龄 晴 的 咽 下 腺 BrdU-labeled hypopharyngeal gland of 4-d-old pupa; 
L, M: BrdU 标记 工蜂 5 日 龄 晴 的 咽 下 腺 BrdU-labeled hypopharyngeal gland of 5-d-old pupa; N: BrdU 标记 工蜂 7 日 龄 师 的 咽 下 腺 BrdU-labeled 
hypopharyngeal gland of 7-d-old pupa; 0: BrdU 标记 工蜂 8 日 龄 晴 的 咽 下 腺 BrdU-labeled hypopharyngeal gland of 8-d-old pupa. sd: 咽 下 腺 的 分 泌 
管 Secretory duct of hypopharyngeal gland; et: 胞 外 管 Extracellular tubule; sc: 分 泌 细 胞 Secretory cell; mo: 口 器 Mouthpart; ol: 嗅 叶 Olfactory 
lobe; b: 脑 Brain; oes: 食道 Oesophagus. 箭头 指示 为 BrdU 标记 或 是 TUNEL 标记 的 细胞 。The arrows denote BrdU-labeled or TUNEL-labeled cells 
in hypopharyngeal gland. 
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图 2 中 华 蜜蜂 成 年 工蜂 咽 下 腺 的 组 织 结构 
Fig. 2 Structural organization of hypopharyngeal gland in Apis cerana cerana worker 
A, B,C: 新 羽化 工蜂 咽 下 腺 的 组 织 结 构 Structural organization of the hypopharyngeal gland in newly emerged worker; D, E,F:; 早期 哺育 蜂 咽 下 腺 
的 组 织 结构 Structural organization of the hypopharyngeal gland in young nurse bee; G, H, I: 成 熟 哺 育 蜂 咽 下 腺 的 组 织 结 构 Sbuctural organization of 
the hypopharyngeal gland in old nurse bee; J: 采集 蜂 咽 下 腺 的 组 织 结 构 Structural organization of the hypopharyngeal gland in forager; K: TUNEL 标 
记 采 集 蜂 的 咽 下 腺 TUNEL-labeled hypopharyngeal gland of forager. sc: 分 泌 细 胞 Secretory cell; n: 分 泌 细 胞 核 Nucleus of secretory cell; hg: 咽 下 
腺 Hypopharyngeal gland; sd: 咽 下 腺 的 分 泌 管 Secretory duct of hypopharyngeal gland; it: 胞 内 管 Intracellular tubule; et: 胞 外 管 Extracellular 





tubule; vs: 圳 泡 Vesicle; b: 脑 Brain; co: 复眼 Compound eye. 
多 By 
3 讨论 


3.1 中 华 蜜蜂 咽 下 腺 的 胚 后 发 育 特点 

中 蜂 的 咽 下 腺 从 预 晴 期 已 经 开始 分 化 ,到 晴 发 
育 早期 ,可 明显 看 到 由 口 器 背 侧 的 体 壁 内 陷 形成 的 
2 个 长 赛 , 沿 着 口 - 咽 部 的 方向 延伸 ,细胞 快速 地 分 
裂 增 殖 , 有丝分裂 遍及 整个 圳 壁 。Cruz-Landim 和 
Mello(1967 ) 对 无 刺 蜂 Melipona quadrifasciata 咽 下 








腺 的 研究 显示 ,其 咽 下 腺 的 发 育 也 是 从 师 早 期 开始 
的 ,但 是 是 由 上 咽 部 腹 侧 的 上 皮 内 陷 形成 的 ,而 蜜蜂 
的 咽 下 腺 则 起 源 自 口 器 。 无 刺 蜂 的 咽 下 腺 明显 小 于 
中 蜂 , 在 白眼 肾 阶 段 ,其 长 度 达 只 有 约 200 hm, 红 眼 
肾 阶 段 也 只 有 约 270 pm, 这 主要 是 因为 无 刺 蜂 的 个 
体 (3 ~5 mm) 明显 小 于 中 蜂 (10 ~ 13 mm)。BrdU 
标记 显示 ,中 蜂 咽 下 腺 发 育 早期 , 吉 壁 内 侧 的 细胞 主 
要 治 切线 的 方向 快速 分 裂 , 新 产生 的 细胞 被 推 向 外 
侧 , 使 咽 下 腺 的 赛 壁 不 断 增 厚 ;也 有 一 些 细胞 的 分 裂 
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轴 垂 直 于 腔 面 ,产生 的 细胞 使 咽 下 腺 吉 不 断 扩大 。 
到 咽 下 腺 发 育 晚 期 , 宫 壁 外 侧 细胞 的 分 裂 频次 和 持 
续 时 间 都 高 于 内 侧 细胞 。 咽 下 腺 早期 的 发 育 主要 是 
基于 细胞 数量 的 增多 , 而 后 期 腺 体 体积 的 增加 则 主 
要 是 基于 细胞 体积 的 增 大 ,包括 胞 质 的 增多 ,内 含 物 
成 分 的 变化 等 ,这 同 蜜蜂 唾 腺 系统 的 另 一 个 组 成 部 
分 一 上 频 腺 的 豚 后 发 育 过 程 ( 李 兆 英 ,2014 ) 类 
似 。 中 蜂 腺 泡 以 及 胞 内 、 外 管 的 出 现 大 约 在 肾 发 育 
的 第 5 天 。 细 胞 增殖 活动 大 约 在 第 7 天 以 前 就 终止 
了 。 到 师 发 育 的 末期 (P8 ) , 咽 下 腺 腺 泡 都 已 基本 形 
成 ,但 是 到 工蜂 出 房 后 的 3 d 左右 ,分 泌 细 胞 都 没有 
发 完全 ,一 直到 出 房 后 的 10 d 左右 才 充分 发 育 。 中 
蜂 咽 下 腺 的 胚 后 发 育 过 程 同 意 蜂 类 似 ( Deseyn and 
Billen, 2005 ) 。 

3.2 成 年 工蜂 咽 下 腺 的 形态 及 功能 

咽 下 腺 的 发 育 状况 同 工 蜂 的 行为 密切 相关 。 出 
房 1-3 d 的 年 幼 工蜂 ,主要 担任 保温 同 卵 清理 集 
房 以 便 蜂 王 产 卵 的 工作 。 此 时 咽 下 腺 还 没有 发 育 完 
全 ,分 沁 细 胞 较 小 , 圆 球形 ,有 大 的 胞 核 , 腺 泡 的 体积 
较 小 。 分 泌 细 胞 形态 及 腺 泡 大 小 同 晴 发 育 末 期 没有 
太 大 变化 ,细胞 也 无 分 泌 活 动 。 从 第 3 天 起 ,工蜂 开 
始 哺育 幼 蜂 , 饲 喂 蜂 王 ,成 为 哺育 蜂 。 此 时 工蜂 的 咽 
下 腺 开始 发 育 :分 泌 细胞 体积 变 大 , 胞 质 中 出 现 宫 
泡 , 胞 核 增 大 , 腺 泡 的 体积 也 增加 了 近 1 倍 ,并 开始 
有 分 洲 活 动 。 成 熟 的 哺育 蜂 (9 -12 日 龄 ) 咽 下 腺 高 
度 发 育 ,分 泌 细 胞 中 充满 了 大 小 不 一 的 圳 泡 , 胞 核 
小 ,分 泌 活 动 旺 盛 。 超 微 结构 研究 显示 ,此 时 咽 下 腺 
































































































































到 出 房 采集 时 逐渐 萎缩 退化 ,到 21 d 左右 ,采集 蜂 
的 咽 下 腺 基本 退化 完全 。 采 集 蜂 咽 下 腺 的 主要 功能 
是 生产 各 种 酶 ,包括 省 粉 酶 .w- 和 葡萄 糖 昔 酶 、. 半 乳糖 
背 酶 . 酯 酶 、 莽 糖 酶 等 等 (Ohashi ef ol.，2000 ) ,这些 
酶 可 将 花蜜 水 解 成 蜂蜜 ,有 的 腺 体 甚至 完全 退化 、 萎 
缩 依 然 可 分 泌 转 化 酶 。 组 织 形态 学 以 及 细胞 生物 学 
证 据 显 示 , 成 熟 的 中 蜂 采 集 蜂 咽 下 腺 也 出 现 了 细胞 
萎缩 , 胞 质 空 泡 化 , 胞 膜 破 裂 等 细胞 凋 亡 特征 。 但 是 
Deseyn 和 Billen( 2005 ) 在 意 蜂 采集 蜂 中 没有 观察 到 
咽 下 腺 的 降解 ; Elaidy(2014 ) 对 生活 在 埃及 的 意 蜂 
成 年 工蜂 咽 下 腺 发 育 状 况 的 研究 显示 ,即使 到 了 第 
27 日 龄 的 采集 蜂 , 咽 下 腺 依然 保持 了 旺盛 的 分 泌 活 
动 ,没有 看 到 明显 的 细胞 凋 亡 迹象 ,这 也 说 明了 咽 下 
腺 的 发 育 可 能 同 气 候 、 植 被 类 型 (Elaidy, 2014) 以 及 
蜂 群 状况 (Ohashi et al.,，2000; Deseyn and Billen, 
2005 ) 有关。 但 是 由 于 本 研究 取材 的 局 限 性 ,不 同 
环境 因素 对 中 华 蜜蜂 咽 下 腺 胚 后 发 育 的 影响 还 需 进 
一 步 的 实验 证 明 。 
3.3 ”蜜蜂 咽 下 腺 细胞 凋 亡 的 模式 

在 昆虫 的 胚 后 发 育 过 程 中 ,细胞 凋 亡 普遍 存在 。 
发 生 凋 亡 的 原因 主要 有 以 下 几 个 :清除 有 害 的 和 多 
余 的 细胞 ,清除 完成 正常 使 命 的 和 发 育 不 正常 的 细 
胞 等 。 在 蜜蜂 咽 下 腺 发 育 初期 (PP-P2 ) ,TUNEL 标 
记 显 示 了 有 部 分 的 细胞 发 生 凋 亡 , 而 此 时 也 正 是 细 
胞 快速 增殖 分 裂 的 阶段 ;到 了 咽 下 腺 发 育 的 中 后 期 ， 
凋 亡 细胞 的 数量 减少 ,到 肾 发 育 的 第 3 天 以 后 ,已 经 
观察 不 到 TUNEL 标记 的 阳性 细胞 ,直到 工蜂 成 为 采 




















































































































分 泌 细 胞 的 胞 质 中 粗 面 内 质 网 及 线粒体 最 丰富 、 最 
发 达 , 且 王浆 储存 器 也 最 饱满 , 咽 下 腺 合成 和 分 泌 王 
浆 蛋 白 的 功能 达到 最 旺盛 的 状态 ( 韩 胜 明 ,2002 ) 。 
成 年 中 蜂 咽 下 脲 的 发 育 特点 同意 蜂 类 似 
(Suwannapong et al., 2010)。 但 是 中 蜂 咽 下 腺 每 个 
腺 泡 的 直径 ( 约 为 100 pm x120 hm) 明显 小 于 意 蜂 
( 约 为 120 pm x180 pm)( 马 卫 华 等 , 2012) ,并 且 
每 条 咽 下 腺 上 腺 泡 的 平均 数量 比 意 蜂 少 60% 以 上 
( 曾 志 将 等 , 1990 ) , 咽 下 腺 中 蛋白 质 的 平均 含量 只 
有 意 蜂 的 1/3(Suwannapong et al., 2010) ,这 些 原因 
都 造成 了 中 蜂王 浆 的 产量 远 低 于 意 蜂 。 此 外 ,研究 
结果 也 显示 ,中 蜂 同 一 个 体 不 同 部 位 咽 下 腺 腺 泡 的 
发 育 状况 并 不 同步 ,靠近 口 器 部 分 的 腺 泡 似 乎 发 育 
的 更 早 ,更 快 ,分 泌 活 动 也 更 加 活跃 。 造 成 咽 下 腺 腺 
泡 发 育 不 同步 的 原因 , 还 需要 进一步 的 实验 加 以 
证 明 。 

研究 显示 ,成 熟 哺育 蜂 咽 下 腺 的 发 育 最 为 丰满 ， 





















































集 蜂 。 这 一 阶段 细胞 凋 亡 的 原因 可 能 同 细胞 的 快速 
分 裂 ,细胞 数量 的 大 量 增 加 有 关 , 凋 亡 主要 是 为 了 清 
除 由 于 过 快 的 细胞 分 裂 而 产生 的 多 余 细胞 。 类 似 的 
细胞 凋 亡 模式 ,在 昆虫 其 他 组 织 器 官 ( 如 蜜蜂 的 视 
叶 ) 的 胚 后 发 育 过 程 中 也 能 看 到 ( 李 兆 英 , 2010)。 
这 种 类 型 的 细胞 凋 亡 往往 同 细胞 的 快速 分 裂 增殖 相 
伴随 ,增殖 最 活跃 的 部 分 也 恰恰 是 凋 亡 的 高 发 区 。 
组 织 学 证 据 显 示 , 在 成 年 工蜂 发 育 早 期 (哺育 
蜂 ) 阶段 , 咽 下 腺 分 泌 细 胞 没有 发 生 凋 亡 ;但 是 Silva 
de Moraes 和 Bowen(2000 ) 通过 Annexin V-FITC 技 
术 观 察 到 在 意 蜂 哺育 蜂 的 咽 下 腺 中 有 部 分 细胞 呈现 
为 阳性 ,显示 了 在 形态 学 上 看 似 正 常 的 腺 泡 细 胞 ,已 
经 开始 出 现 细胞 凋 亡 的 早期 症状 。 而 TUNEL 标记 
结果 仅 显示 了 在 采集 蜂 阶段 有 细胞 的 凋 亡 , 这 可 能 
同 两 种 实验 技术 的 原理 差异 有 关 。 到 了 采集 蜂 阶 
段 ,能 明显 看 到 分 泌 腺 细胞 的 变化 :分 刻 细 胞 之 间 的 
间隙 增 大 ;细胞 体积 变 小 ,细胞 变形 , 皱 缩 ; 胞 膜 破 
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损 , 胞 质 中 有 大 量 的 空 泡 ,一 些 细胞 的 胞 核 破碎 , 染 
色 质 浓缩 等 ,这 些 都 是 典型 的 细胞 凋 亡 特征 。 中 蜂 
咽 下 腺 细胞 发 生 凋 亡 的 时 间 以 及 特点 同意 蜂 类 似 
(Silva de Moraes and Bowen, 2000)。 超 微 结构 人 研究 
显示 了 在 这 些 细 胞 中 含有 酸性 磷酸 酶 ,并 且 大 部 分 
的 空 泡 化 细胞 中 含有 大 量 明显 的 自 噬 体 (Deseyn 
and Billen, 2005 ) 。 这 个 阶段 细胞 发 生 凋 亡 的 原因 
同 晴 发 育 阶段 完全 不 同 , 主要 是 对 完成 使 命 的 衰老 
细胞 的 清除 ,这 同 蜜蜂 荤 形体 胚 后 发 育 过 程 中 细胞 
凋 亡 的 模式 类 似 ( 李 兆 英 和 奚 耕 思 , 2011 ) 。 
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